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EVolUtioN
sympatrische arten und Ökotypen bei 
strandschnecken
Unter welchen Bedingungen spaltet eine Art in zwei neue Arten auf? 
Das fragte sich schon Charles Darwin vor 160 Jahren. Diese Kernfrage 
der Evolution bleibt aktuell, denn Veränderungen in der Biodiversität 
lassen sich nur erfassen, wenn wir eine Art als solche identifizieren 
können und außerdem verstehen, was sie von nahe verwandten Arten 
im gleichen Lebensraum abgrenzt. Geeignete Modelltiere sind Strand-
schnecken (Familie Littorinidae), die mit mehreren Arten und Ökotypen 
die Gezeitenzonen der Meeresküsten besiedeln.
An den atlantischen Meeresküsten 
lässt sich jeder gezeitenzone eine 
charakteristische Strandschnecken-
art (Littorina spp.) zuordnen. ein 
horniger Deckel (operculum) ver-
schließt ihre Schneckenhausöff-
nung, so dass sie bei erniedrigter 
Stoffwechselrate auch kurze Tro-
ckenzeiten überstehen. oberhalb 
der Hochwasserlinie in der soge-
nannten Schwarzen Zone beweidet 
die Raue Strandschnecke den 
schwarzen Aufwuchs aus Flechten 
und Cyanobakterien [1]. Sie ist ein 
Rekordhalter der besonderen „Art“: 
gibt man ihren Artnamen Littorina 
saxatilis im „World register of ma-
rine species“ (WoRMS) ein, erhält 
man 148 verschiedene eintragungen 
als Art oder Unterart. Das liegt an 
einer erstaunlichen Vielfalt ihres 
Schneckenhauses in Farbe, Form 
und Struktur (Abbildung 1). es han-
delt sich aber überwiegend nicht 
um verschiedene Arten, sondern um 




Der ausgeprägte Polymorphismus 
von Littorina saxatilis lässt sich auf 
kleinräumig wirksame Selektion in 
den Mikrohabitaten der Küste zu-
rückführen: gegen den Zugriff 
hungriger Seevögel hilft eine zum 
Untergrund passende Schalenfarbe. 
Wellenexponierte Standorte begüns-
tigen kleine Schneckenhäuser mit 
großer Öffnung, die sich gut an den 
felsigen Untergrund heften können. 
ABB. 1 Polymorphismen von Littorina saxatilis in einer 
historischen Darstellung. Quelle: Dautzenberg & Fischer, 
1912, aus World register of marine species WoRMS,  
www.marinespecies.org/index.php 
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Bei Störungen ziehen sich solche 
Schnecken nur langsam zurück 
(wave-ecotype) [2]. An geschützte-
ren Standorten müssen sich die 
Schnecken mit Prädatoren wie den 
Krabben auseinandersetzen. Diese 
versuchen das Schneckenfleisch mit 
ihren Zangen heraus zu pulen, so 
dass hier eine enge Schneckenhaus-
öffnung, eine große, kräftige Form 
und der schnelle Rückzug in das 
Haus einen Selektionsvorteil darstel-
len (crab-ecotype). Strandschnecken 
bewegen sich allenfalls ein paar 
 Meter von ihrem Ursprungsort fort, 
schon in kurzer Distanz können die 
Umweltbedingungen für sie ungüns-
tig sein. Austauschexperimente von 
Ökotyp und lebensraum zeigen, 
dass vor allem die ausgewachsenen 
Schnecken im fremden lebensraum 
sehr schnell selektiert werden [2]. 
Das sind eigentlich ideale Bedingun-
gen für eine räumliche isolation (Se-
paration) und letztlich für eine Art-
aufspaltung.
Verschiedene Faktoren verhin-
dern diese Artaufspaltung, also die 
entstehung von Reproduktionsbarrie-
ren zwischen den Ökotypen von 
Littorina saxatilis. Strandschnecken 
sind getrenntgeschlechtlich mit inne-
rer Befruchtung. Bei den meisten 
Littorina-Arten schlüpfen aus den 
eiern planktonische Veligerlarven. 
Anders bei Littorina saxatilis, hier 
entwickeln sich die eier direkt in der 
Mantelhöhle des Weibchens. So wer-
den sie behütet, bis Jungschnecken 
schlüpfen und das mütterliche 
Schneckenhaus verlassen (Abbil-
dung 2). Littorina saxatilis ist also 
lebendgebärend mit Brutfürsorge – 
ein entscheidender Vorteil in einem 
wechselhaften lebensraum zwischen 
Meer und land. Männliche Schne-
cken bevorzugen große Weibchen 
mit einer entsprechend ausgedehn-
ten Bruthöhle. Bei überlappendem 
lebensraum (und im labor) paaren 
sich die äußerlich so unterschied-
lichen Ökotypen und bekommen 
fruchtbaren Nachwuchs. Dieser hete-
rozygote Nachwuchs ist in den Über-
gangszonen sogar lebensfähiger als 
die eltern. So werden die Ökotypen 
immer wieder genetisch gemischt. 
Die Weibchen ihrerseits paaren sich 
mit mehreren Männchen, so dass 
ihre Brut eine relativ große genviel-
falt aufweist. Sollte doch einmal eine 
Schnecke an einen anderen Küsten-
platz gespült werden, entsteht hier 
sofort eine vielfältige gründerpopula-
tion, oft mit gendrift zu neuen Merk-
malshäufigkeiten [2].
Sympatrische Arten
erst genauere Beobachtungen zeig-
ten, dass es doch eine reproduktiv 
getrennte sympatrische Art zu Litto-
rina saxatilis gibt, die Heimliche 
Strandschnecke (Littorina arcana). 
Nach Schneckenhausmerkmalen 
lassen sich die beiden Arten nicht 
unterscheiden, die Variationsbreite 
der Ökotypen ist vergleichbar. Unter-
schiede gibt es aber im Fortpflan-
zungsverhalten: L. arcana legt die 
befruchteten eier auf dem Unter-
grund ab, sie entwickeln sich direkt 
ohne Veligerlarve, aber nicht im 
Schutz der Mantelhöhle wie bei 
L. saxatilis. Durch die Brutfürsorge 
ist L. saxatilis anders als L. arcana 
ganzjährig fortpflanzungsfähig. L. sa-
xatilis gilt als abgeleitete Form und 
hat ein ausgedehnteres atlantisches 
Artareal. genomanalysen zeigen, dass 
die eierlegenden und brütenden 
Strandschnecken eng verwandt, aber 
genetisch voneinander getrennt sind. 
Unter ihnen gibt es so gut wie kei-
nen wechselseitigen genfluss. Das 
lässt auf starke reproduktive Barrie-
ren schließen, die zwischen den 
Ökotypen fehlen. Nachgewiesene 
Chromosomeninversionen können 
bei einer präzygotischen isolation 
eine Rolle gespielt haben, aber auch 
das Timing von Paarung und eiablage 
in der gezeitenzone. Vermutlich 
leitete eine vorübergehende geogra-
fische isolation die Artaufspaltung 
ein. Sie reichte aus, weitere (noch 
zu entdeckende) Reproduktionsbar-
rieren zu entwickeln und an ande-
ren Küsten eine genetische Durch-
mischung bei Koexistenz zu verhin-
dern. Die erdgeschichtlich junge 
Schärenlandschaft Schwedens könn-
te der Ausgangspunkt sein, von dem 
aus L. saxatilis ihr Artareal vergrö-
ßerte und L. arcana teilweise ver-
drängte [3].
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ABB. 2 Littorina 
saxatilis. a) Brut 
in der Mantelhöh­
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